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Nederlandse samenvatting
Het belang van predatie
In dit  proefschrif t  wordt predatie gedefinieerd als de dood van een individu (prooi)
veroorzálakt door cen andcr individu (predator) met als voornemen of als gevolg van
het  ont t rekken van energ ie  en nut r ienten.  Di t  omvzr t  dus ook de dood van ind iv iduen
die niet worden opgegeten door de predator omdat hi j  ze kwij traakt of van mening
verander t .  van ind iv iduen d ie  s terven gedurende of  na het  gedeel te l i j k  opgegeten
wc)rden, en van individuen die sterven door planteneters, perr i tsi toiden. parasieten en
z iektes.
Men denkt  dat  predat ie  een oud proces is ,  mogel i jk  onts taan u i t  het  opeten van
om andcrc redenen reeds gestorven individuen. Veel kenmerken van zeer oude fos-
siclen uit  het Cambrium wordcn opgevat als kenmerken dic predatie tegengaan
(anti-predatie kenmerken) en vanaf die periode worden ook gefossi l iseerde maagin-
houden gevonden d ie  du iden op predat ie .
Prcdatie heeft alt i jd veel aandacht getrokken en zal dat ook wel bl i jven doen.
zowel van wetenschappers als het algemene publiek. Misschien omclat het de mense-
l i jke interesse in de dood voedt, maar zeker ook omdat het een van de belangri jkste
ecologische interacties tussen levcndc wezens betreft,  misschien in belang slechts ver-
slagen door concurrentic (om bi jvoorbeeld hulpbronnen of voortplantingspartners).
E,r is ecn aantal manieren om predart ic onder te verdelen; één manier is om te ki j-
ken nzrar de effccten op de prooien: ( I  )  ecologische efÍècten en (2) cvolut ionaire
effecten.
( l  )  Prcdatie heeft een invloed op dc populat iestructuur. Deze invloed kan dichtheids-
aflrankel i jk zi jn, bi jv. door een verminderde concl lrrentie om hulpbrclnnen leidend tot
een veranderd sterfte- of reproductiepatroon. Een verandering in populat iestructuur
kan ook komen door verschi l len in predatiedruk voor specif ieke groepen van de pop-
ulat ie, bi iv. kleinere, oudere, manneli jke individuen etc. Er is een grote hoeveelheid
l i teratuur over de effecten van predatie op populat iestructuur die ik hier niet zal
bespreken omdat in mijn proefschrif t  deze effccten slechts af en toe terugkomen.
Het ecologische effect van predatie kan ook komen doordat kenmerken van de
prooien veranderen, bi jv. door gedeeltel i jke predatie of door de opwekking van phe-
notypische plast ici teit  (hierover later meer). Voorkomen, functioneren en evolut ie
van kenmerk gerelateerde ecologische eÍfecten van predatie staan centraal in dit
oroefschrif t .  en worden latcr verder seintroduceerd.
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(2) Predatie kan selectief zi jn en een sterk effect hebbe n op het reproductief succes
van individuen. Daardoor kan predatie leiden tot select ie voor bepaalde erfel i jke
kenmerken en dus leiden tot een genetische verandering van de populat ie (zie box 1).
Dit is het evolut ionaire gevolg van predatie. Ecologische en evolut ionaire gevolgen
zl jn erg verwevcn met elkaar, dus deze twee gevolgen van predatie komen alt i jd
samen voor. Toch kan het helpen om soms dit  onderscheid tc maken.
Box 1- Hoe evolut ie door natuurl i jke selectie werkt
De k i jk  van de b io log ie  op de were ld  is  de laats te  150 jaar  drast isch veranderd.  D ieren
en planten worden niet meer beschouwd als ontworpen, onveranderl i jke schepsels,
maar als t i jdel i jke eindproducten van de interactie tussen hun genetische achtergrond
en de omgeving.  S inds de dagen van Darwin en Mendel  is  er  een grote  hoeveelhe id
theorie en gegevens over de evolut ie van kenmerken ontstaan, leidend tot een heden-
daagse consensus. Elk levend 'schepsel '  heeft een individuele set met genetische infor-
matie, opgeslagen in zi jn DNA. Dit DNA, en dus de informatie daarop, wordt geco-
p ieerd en doorgegeven aan de nakomel ingen.  Door  mutat ie  (verander ingen in  het
DNA door foutief copieren) en recombinatie (de vermenging van het DNA van beide
ouders  in  een n ieuw ind iv idu)  versch i l len ind iv iduen in  hun genet ische samenste l l ing,
hun 'genotype ' .  Doordat  ind iv iduen versch i l len in  hun genotypen en in  hun omgeving,
versch i l len ze ook in  hun u i ter l i j ke  versch i jn ing en gedrag,  hun 'phenotype ' .  A ls  deze
versch i l len in  phenotypen le iden to t  versch i l len in  het  aanta l  nakomel ingen tussen
genotypen (bi jvoorbeeld door interacties met abiot ische factoren, concurrenten, roof-
dieren, ziektes etc.),  dan zal de genotypische samenstel l ing van de volgende generatie
versch i l len van de samenste l l ing van de ouderpopula t ie .  Er  is  dan namel i jk  een over-
vertegenwoordiging van de genotypes die beter presteerden in de omgeving van de
oudergeneratie doordat sterfte en voortplanting niet wi l lekeurig gebeurden: er was
natuurl i jke selectie. Dit proces wordt elke generatie herhaald, en de populat ies planten
en d ieren kunnen dus verandeÍen:  ze raken aangepast  aan hun omgeving.
Hoe prooien zich wapenen tegen predatie
Als predatie selectief is, leidt het vri jwel automatisch tot prooien die beter aangepast
zijn aan predatie. Tot welk soort aanpassingen zou dit kunnen leiden?
De meest herkenbare aanpassingen zijn wel de aanpassingen die direct tot ver-
minderd risico leiden: schutkleuren, morfologische verdediging, vluchtgedrag, gift ig-
heid etc. Echter, prooien kunnen zich ook aan predatie aanpassen door het over een
hele andere boeg te gooien: zorgen dat je je hebt voortgeplant voordat je opgegeten
wordt. Predatie leidt dus vaak tot kleine prooien die snel volwassen worclen. In beide
gevallen (verminderd predatierisico of versneld reproduceren) is het uiteindeli jke
voortplantingsvermogen het samenvattende kenmerk waar predatie onbedoeld op
selecteert.
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Vaak is  het  n ie t  mogel i jk  om beic lc  typen van i ranpass ing to t  in  de per fect ie  te  ont -
wikkc lcn.  omdat  ze e lkaar  u i ts lu i tcn.  B i . jvc lorbeelc l :  een d icr  mct  
_qocde schutk leuren
mcret zich l tulgzaam bewcgen zrndcrs valt  hi j  tevecl op. en daardoor kan hi j  maar wei-
nig voedsel verzetmclen. grocit  dr"rs langzaam, en plant zich pas clp hogere leeft i . id
voor t .  Of  het  vor Í lcn van beschernrenc le  kcnmcrke r - r  a ls  s teke ls  o f  g i f  kost  cnerg ie .
lcidend tot vernrinclerde groci en cen verhoosde rcprodr-rct icve lccft i id. Dit soort
afwegingen zi jn ir-r clc biologie schcring en irrslag, maar ook hier heeft het cvolut io-
na i re  proces een m()u\e  lur r - r  wcten tc  passen.
Ecn gocdc manicr  o t .n  de kosten van unt i -prcdat ic  aanpass ingen (b i jv .  vermin-
derdc groc i )  terug tc  dr ingen,  is  om jc  a l lccn tcgen predat ie  tc  wapencn a ls  cr  ook
ecn scr ieus r is ico op prec la t ie  is .  Prcdatoren komcn narne l i jk  n ic t  homogccn vcrdee ld
in  de t i jd  cn ru imtc  voor :  rn issch icn overwintcren ze wcl .  c l f  komen ze a l leen in
bcpaalc le  habi ta ts  voor .  In  dat  gcva l  is  een verc led ig ing d ie  a l lecn opt reec l t  a ls  er
in format ic  is  d ic  aangecf t  dat  predat ic r is ico aanwezig  is .  in  potent ie  kc ls tenbespa-
rcnd.  Di t  soor t  verander ingen in  hct  gcdrag of  c lc  mor fo log ie  v i rn  ccn inc l iv ic lu  noe-
nrcn we phenotyp ische p last ic i te i t  (omclat  c lc  Lr i ter l i j ke  versch i jn ingsvorrn  van hct -
zc l fde uenotype verander l i i k  is ) .
Phcnotvp ischc p last ic i te i t  kan ook weer  ondcrvcrc lce lc l  worc len op vcrsch i l lende
maniercn,  c l ie  e lk  een bepaald  aspcct  bcnac l rukkcn.  Ecn as waar lanus p last ic i tc i t  kan
worden verge leken is  d ic  van tenrporc le  var iab i l i te i t .  Een kenrnerk  kan komen cn
-q i ran b inncn hctze l fc lc  ind iv ic lu .  a fhankel i jk  van wat  er  op dat  moment  het  meest
gcsch ik t  is :  d i t  hcet  ook wel  phenotyp ische f lex ib i l i tc i t .  Ecn gocd voorbce ld  h iervun
is  l ie t  
- r lcdrag van d icren.  c la t  veranc ler t  voor tdurcnd.  Meer  permanente p last ic i te i t  is
ook nrogel i jk :  t i jdens de ontwikkc l ing van ccn ind iv ic lu  kan ecn kcnmcrk z ic l - r  ont -
wikke lcn o f  n ic t .  maar  d ic  toestanc l  kan c lazr rna n ie  t  nrcer  vcranderd wordcn.  ze l fs  a ls
hct  kcnmerk ovcrboc l ig  is  geworc lcn.  Ecn voorbec ld  is  een watcrv lo  d ie  s tckc ls  kr i jg t
gcc lurcnde z i jn  ontwikke l ing a ls  er  v issen in  he t  wuter  z i . in :  b i j  vo lwasscn waterv loo ie  n
kan d ic  s tcke l  z ich cchtcr  n ic t  mecr  ontwikkc len a ls  cr  p lo tse l ing v issen wordcn toe-
gcvocgd.  nct  zomin a ls  d ic  s tckc ls  vcrdwi jnen a ls  de v issen verc lwi jncn.  Voor  c lc  ont -
wikkc l ing van a l  dczc p last ische kcnmcrken is  ccn achtcr l iggcndc gcnct ischc coc le
noc l ig ,  cn a ls  er  var i l r t ie  is  in  ge r te t ischc samcnstc l l ing d ie  coc lecr t  voc l r  vcrsch i l lenc le
n iveaus van p last ic i tc i t .  c lan kan er  c lus  cvo l r , r t ie  opt reden in  p last ic i te i t .  nc t  zo gc lcc l
a ls  er  evo lu t ie  is  van kennrerken d ie  n ic t  k r . rnncr r  veranderen b inncn hct  levcn van
ecn inc l iv idLr .
Een andere as waar langs p last ic i te i t  kan wordcr - r  vcrge lcken,  is  hct  type kcr rmcrk .
P last ic i te i t  kan in  vr i jwe l  c lk  kcnmcrk opt rec lcn:  v r rn  gedrag to t  rnor fo log ic  to t  groc i -
en repmduct icschema's .  U i tenrarc l  kunnen be idc assen ook gecombinccrd worc lcn.
zoc la t  c lk  type ke nmcrk revers i t re l  veranderbaar ,  eenmal ig  vcranderbaar  o f  onveran-
dcrbaur  kan z i jn .
Ondanks dat  p last ic i tc i t  n ie t  de op loss ing voor  a l lcs  is  (cr  z i jn  ook kc ls ten verbon-
dcn aan a l  d ie  p last ischc vcrandcr ingen cn aan hct  vermogcn om te  kunncn vcrandc-
rcn) .  is  het  toch cen a lgemeen voorkomend Í 'enomeen.  Ecn bc langr i jke  rcden is  hct
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eerder  genoemcle vrx) rdcc l  van kostenbcspar ing l r ls  er  gccn of  wein ig  r is ico voor  pre-
datic (of cen andere ne-eatief proces) is. Eer-r anclcre belangri jke reclen is clat popula-
t ies  z ich soms n ie t  goed genet isch aan hur . r  orngcv ing kunncn aanprrssen omdat  de
nakomel i r lgen over  cen gebied met  grote  var ia t ie '  in  omgcv ingsfactorcn verspre id
rakcn.  Di t  bc tekent  dat  natur" r r l i j ke  se lect ie  lokaal  de meer  aarrgepaste ouders
bcvoorc lcc l t .  nraar  c la t  dc  nakomel ingcn in  cen heel  ander  r r r i l ieLr  terecht  kunnen
raken en c laar  dus l ic lemaal  n ic t  aangcpast  z i jn .  In  zo 'n  gcvu l  z i jn  nakonrc l ingen d ie
z ich kunnen ontwikkc len op een manicr  dre het  bcste  werk t  in  a l le  mogel i jke  n ieuwe
omgevingen,  in  het  voordeel .  Soor ten met  ccn groc l t  vcrspre id ingsvcrmogcn c l ic  leven
in  cen mi l ieu c la t  c r_q var iccr t  in  de ru imte o f  in  c le  t i j c l .  ver tonen c laaronr  vaak een
hoqc  m i r t c  v i r r r  p l as t i c i t c i t .
Introductie tot het onderzoekssysteem en de onderzoeksvragen
In dit  prulefscl-rr i f t  bcnadrLrk ik vooral dc morfologischc cn gcclragsmatige aanpassin-
gen tegen predat ie .  De vcrsch i l lcndc hoofdstukkcn bc l - rar rdc lcn dc cvo lu t ie  van ant i
prcdat iekenmerken.  de express ic  van ant i -predat ickennrcrkcn in  hct  la l rora tor iurn  in
afhankel i jkhe ic l  van ind iv idue le  omstandigheden.  en erper inrentc le  en nat r . r r . r r l i j kc
popula t icversch i l lcn  in  ant i -prec la t iekcnmerken in  het  wi ld .
De gcvo lgcn van predat ie  op prc lo ien kunnen wcl rc len bcstuddcerc l  dc lor  ind iv i -
c luen er - r  popula t ies  tc  vcrgc l i jkcn d ic  a l  dan n ie t  z i jn  b lootgcste ld  aan predat ic .  D i t
hcb ik  gcdaan op vcrsch i l lende n iveaus.  Hct  ' laagste '  n i r rean is  cJat  van ind iv ic l r - re lc
var ia t ie  over  c lc  t i j c l .  Om deze var ia t ic  te  vcrgrotcn heb ik  een aanta l  exper inrcnten
gcc laan waerr i r . r  ik  dc  omgcv ing van hct  ind iv idu hcb veranderc l .  D i t  soor t  cxper inren-
ten hebben als bi jkr lrnencl voorclcel clat dc vcranclcringcn dic waurgcnonrcn worden
oorzakc l i . jk  (nra i r r  n ic t  noodzakel i jkerwi js  c l i rec t )  verbonden kunnen worden aan c lc
veranderde I 'ac tor .  D i t  verbetcr t  de in terprc ta t ic  van c lc  mcchanisrncs d ic  le ic lcn to t
d i t  soor t  vcrandcr ingcn v i rn  ind iv iducn.  Orr rdat  echter  n ie t  a l lcs  in  het  lab veranderc l
kan worc len.  is  verge l i jk ing in  het  vc ld  ook nooc lzakc l i jk .  Var ia t ic  in  p l - renotvpen
(door  gcnet ische en ( )mgcv ingsgestur - r rde vcrsch i l lcn)  is  te  v inden b innen popula t ies .
maar  is  vaak groter  tusscr . r  popur la t ics  d ie  in  een versch i l lenc lc  omgeving verb l i jven.
Bc ide vcrge l i jk ingen z i jn  re levunt ,  omdat  ze react ies  op omgevingsfactoren op een
vcrsch i l lcnde r r - r imtc l i ike  schaal  weerseven.  A ls  c le  h is tor ie  vAn gcnet ische rc la t ies
tussen irrdiviclr,rcn cn populat ics kan worclcn algeleid (bi jv. door het gcbruik van
-genet ische nrerkers) .  dan komt het  e f fec t  van versch i l lende t i jdschalen op ind iv idue lc
vcrsch i l len ook b innen handbere ik .  Tens lo t te  gcef t  de verge l i jk ing tussen soor ten
in format ie  ovcr  pat ronen over  cen nog grotere t i jdsschaal .  A l  deze verge l i jk ingen
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Dit proefschrift behandeld de ecologie en evolutie van anti-predatiekenmerken in
tweekleppigen ('schelpen'). Restanten van deze dieren worden vaak gezien op het
strand, maar de nog levende dieren zi jn minder bekend bi j  het grote publ iek, hooguit
als ingredient van paella. Bi j  evolut ionair biologen zi jn tweekleppigen echter hogeli jk
gewaardeerd, om een aantal redenen. Ze zl jn algemeen, en makkeli jk te verzamelen
en te bewaren in grote aantal len. Verder hebben ze een aantal duidel i jke aanpassin-
gen tegen predatie, zoals het zich ingraven in het sediment of zacht hout (boormos-
selen), vastgroeien aan harde substraten (mossels en oesters), en natuurl i jk de harde
schelpkleppen (soms met r ibben of stekels die het kraken van de kleppen door pre-
datoren bemoeil i jken). Sommige soorten hebben zelfs tentakels met ogen die een
predator kunnen zien aankomen, zodat ze de kleppen kunnen sluiten of zelfs weg
kunnen zwemmen! Verder fossi l iseren de kleppen makkeli jk, en veel palaeontologi-
sche studies zi jn verr icht die de ecologie en evolut ie van deze uitgestorven soorten
behandelden, vaak in de context van predatie.
Er kleven echter helaas ook nadelen aan het gebruik van tweekleppigen voor evo-
lut ionaire studies. Tot nu toe is het onmogeli jk gebleken om van veel soorten de
nakomelingen in het veld te volgen, waardoor het onduidel i jk kan zi jn welke pheno-
types het meeste bijdragen aan de volgende generatie. Als substituut moet dan een
mogelijk gerelateerd kenmerk worden gebruikt, zoals overleving, groeisnelheid of
hoeveel zaadcellen en eieren. Ook is het vaak moeil i jk, kostbaar en/of t i jdrovend om
de soorten in het lab te kweken, waardoor sommige onderzoeken (bi jvoorbeeld naar
de erfel i jkheid van bepaalde kenmerken) onmogeli jk zi jn.
Vier soorten tweekleppigen van zoute watereren f igureren nadrukkel i jk in dit
proefschrift: het Nonnetje Maconta balthica, de Kokkel Cerastoderma edule, the
Strandgaper Mya arenaria en de Slijkgaper Scrobicularia plana. Deze soorten leven
allemaal ingegraven in geti jdegebieden of andere zoute ondiepe wateren met mod-
derig tot zandig sediment. (In ieder geval als volwassen dier: de larven komen vri j -
zwemmend in het water voor, en de jonge dieren zitten vaak bovenop het sediment.
Deze onvolwassen fase heb ik echter niet bestudeerd). Het ingraven van deze soor-
ten is vaak geinterpreteerd als anti-predatie gedrag, omdat ingegraven individuen
minder makkeli jk te vinden zi jn voor predatoren, en bovendien eerst uit  het sediment
moeten worden gehaald om te worden opgegegeten.
Er is echter wel een nadeel aan ingegraven leven, zeker als het om grote ingraaf-
dieptes gaat. Experimenten laten zien tot dieper ingraven leidt tot lagere voedselop-
name. Schelpdieren leven van kleine organische deelt jes zoals algen en bacterien, die
ze verzamelen door water te filteren, of door deze van het oppervlak van het sedi-
ment op te zuigen met een soort buisje waardoor water met sediment wordt opgezo-
gen. Dieper ingegraven dieren moeten het water door een langere buis zuigen, wat
leidt tot meer weerstand, en ook het oppervlak dat kan worden afgezogen met het
buisje neemt af als het dier dieper zit. Het is daardoor aannemelijk dat er een afive-
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ging is  tussen d iep ingraven met  grotere bcscherming tegen predat ie  en ondicp ingra-
vcn met een hogerc vcledselopname. Eenzelfde redcnering geldt voor soorten met
een dikke schelp, zoals de Kokkel. Het maken van deze schelp kost energie. Deze
schelp geeft wel gnrtere beschcrming tegen predatoren, mzlar diezelfde hoeveelheid
energie kan daardoor niet voor groei en reproductie wordcn gebruikt.
Een laatste aspect van tweekleppigen wat introductie behoeft is het verschi l  in
mclbi l i tei t  tussen volwassen en onvolwassen tweekleppigen. Elk van dc vier behan-
delde soclrten heeft aparte sexen, en de eieren worden in het water bevrucht door
rondzwemmende zaadcellen. De larve brengt vervolgens enkele wekcn in het water
door tot ze groot genoeg zi jn om een schelpjc te vormen en zich te vestigen op
geschikt substraat in een hopeli jk geschikt biotoop. Ti jdens deze vri jzwcmmende
periode kan er een grote verplaatsing optrcden en in hoeverre de jonge schclpdieren
hun e igen habi ta t  kunnen u i tk iezen is  nog erg onduide l i jk .  Maar  het  is  wel  du ide l i jk
dat de verplaatsing van larven een stuk groter is dan die van de ingegraven volwassen
dieren.  Di t  betekent  dat  de omgeving voor  een z ich vest igcnde larve en daarna het
volwassen schelpdier, erg variabel kan zi jn. Ook kan de variat ie in de t i jd waaraan
volwassen dieren, zelfs individuen van dczelfde ouders, worden blootgesteld crg
varieren tussen locaties, omdat de schelpdieren ongunstige periodes nict kunnen clnt-
wi jken.  In  d i t  proefschr i f t  laat  ik  z ien hoe deze vo lwassen schelpd ieren met  deze
variat ie in de ruimte en t i jd omgaan. speciaal met variat ie in predatierisicc-r en -type.
Onderzoeksvragen
Deze algemene vraag hoe (variat ie in) prcdatie, via evolut ionaire effecten, de ecolo-
gie van volwzrssen tweekleppigen hecft gevormd, is misschien het beste wecr op te
sp l i tsen in  dr ie  n ieuwe vragen.
( l )  Heef t  predat ie  geresu l teerd in  de evo lu t ie  vzrn kenmerken d ic  predat ie  verminde-
ren ' l
(2)  Kunnen we begr i jpen waarom dcze en n ie t  andere kenmerken geevolueerd z i jn
to t  ant i  predat ie  kcnmerken?
(3) Begri jpen we dc mate van expressie van deze anti-predatie kcnmerken?
In het  laats te  deel  van deze samenvat t ing za l  ik  behandelen of  en hoe de behaalde
rcsultatcn dezc vrasen beantwoorden.
Onderzoeksantwoorden
(1) Heeft predatie geresulteerd in de evolutie van kenmerken die predatie vermínderen?
Om deze vraag te beantwoorden bediscussieer ik kenmerken die al leen of vooral in
de aanwezigheid van prcdatorcn optreden, en die de functie ( l i jken tc) hebben om
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vende kracht achter de evolutie van deze kenmerken te z1jn, omdat ze ook hun hui-
dige functie als anti predatie kenmerk secundair kunnen hebben verkregen. Echter,
gezien de specificiteit van de kenmerken die ik bespreek is het niet onwaarschijnlijk
de predatie een rol heeft gespeeld in de evolutie van deze kenmerken, en zal preda-
tie zeker een rol spelen in de huidige evolutie van die kenmerken.
In hoofdstuk 3 laat ik zien dat Nonnetjes die blootgesteld worden aan prikkels die
de nabije aanwezigheid van een krab verraden, zich dieper ingraven in het sediment
dan individuen die die prikkels niet krijgen. Omdat het bekend is dat grotere ingraaf-
diepte de kans op predatie door krabben vermindert, is het te rechtvaardigen om
deze reactie als anti predatie gedrag te zien. Hoofdstuk 4 en B laten vergelijkbare
resultaten zien, dus dit resultaat is zeer robuust. In box I (tussen hoofdstuk 3 en 4)
laat zien dat deze reactie van het Nonnetje op de aanwezigheid van krabben niet
afhankelijk is van de aanwezigheid van dode soortgenoten (die aan de krabben
gevoerd werden in het experiment van hoofdstuk 3). Als de krabben gedurende twee
weken niet gevoerd wereden en dus volkomen nuchter waren, reageerden de
Nonnetjes net zo sterk op hun aanwezigheid als op de aanwezigheid van krabben die
wel Nonnetjes te eten kregen. De resultaten van hoofdstuk 4 en hoofdstuk B zijn
behaald met zulke niet-gevoerde krabben, hetgeen ondersteunt dat de reactie komt
door prikkels afgegeven door de krab zelf. Box 3 (na hoofdstuk 8) laat zien dat de
prikkels hoogstwaarschijnlijk chemisch zljn, aangezien de krabben in dit experiment
fysiek gescheiden waren van het aquarium met de schelpdieren. In dit experiment
traden ook reacties op bij Kokkels (hoger schelpgewicht en andere afmetingen), en
de Strandgaper (grotere ingraafdiepte en grotere lengte van de sipho: de buis waar-
mee water wordt binnengezogen). Een dikkere schelp en een grotere ingraafdiepte
verminderen predatie door krabben, dus ook deze twee soorten tweekleppigen ver-
tonen anti-predatie kenmerken na blootstelling aan een predator.
In hoofdstuk 5 en 8 laat ik zien dat Nonnetjes ook reageren op de aanwezigheid
van vogels. Individuen die afgeschermd waren van de vogels door middel van een
gazen kooi waren minder diep in het sediment ingegraven dan individuen die buiten
deze kooien leefden, en waar de vogels dagelijks overheen liepen (hoofdstuk 5). Ook
vergelijkingen van dezelfde individuen die beide behandelingen ondergingen laten
dit zien: grotere ingraafdieptes wanneer ze aan vogels werden blootgesteld (hoofd-
stuk B). Vergelijkbare resultaten werden behaald in andere veldexperimenten die
niet in dit proefschrift zijn beschreven. Dat deze verschillen niet komen door de
kooistructuur zelf, dus onafhankelijk van het verschil in de aanwezigheid van vogels
binnen en buiten de kooi, werd duideli jk door een 'mislukt'veldexperiment. In dit
experiment waren de dichtheden aan vogels minimaal, zodat er geen duidelijk ver-
schil in aanwezigheid van vogels was binnen en buiten een kooi. In dit experiment
werd, in tegenstelling tot alle andere vergelijkbare experimenten, ook geen verschil in
ingraafdiepte gevonden, hetgeen een kooi-effect uitsluit.
In al deze vergelijkingen heb ik individuele reacties op predatoren gebruikt: phe-
notypische plasticiteit (flexibiliteit) in kenmerken die predatie verminderen. Een ver-
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gelijking op een ander niveau, die tussen populaties die in habitats voorkomen met of
zonder een bepaalde predator, leverde verrassend genoeg geen verschil op (hoofdstuk
8). Dit hebben we geinterpreteerd als een indicatie dat als plasticiteit eenmaal ontstaan
is, de kosten van het vermogen om plasticiteit te tonen terwijl het nooit meer gebruikt
wordt, zeer geringzijn. Als dat waar is, kan het erg lang duren voordat plasticiteit weer
uit de populatie verdwijnt, omdat er nauwelijks selectie is tegen plasticiteit.
(2) Kunnen we begrijpen waarom deze en niet andere kenmerken geevolueerd zijn tot
anti predatie kenmerken?
Dit is een moeilijke vraag om te beantwoorden, omdat het een vraag is naar de
potentiele voor- en nadelen van een kenmerk dat niet in werkelijkheid bestaat. Maar
de waarde, en misschien zelfs het bestaansrecht, van wetenschap ligt in haar voor-
spellende capaciteiten. Hoe kunnen we voorspellen welke kenmerken belangrijk zijn
of zullen worden om predatie te verminderen wanneer de prooien (in steeds grotere
mate) worden blootgesteld aan predatie? Voor zaken als groei- en reproductiesche-
ma's is dit moeilijk, omdat deze nauw verbonden zijn aan de ecologische effecten van
predatie, vooral als de populatiedichtheid afneemt door predatie. Echter, als preda-
tie selecteert voor een toename in verdediging, is de uitkomst hiervan mogelijk min-
der verrassend, zeker als de predator redelijk goed bekend is. Predatoren (net als
hun prooien) zijn beperkt in tijd en energie en hun prooikeus kan begrepen en tot op
zekere hoogte voorspeld worden door modellen te gebruiken die veronderstellen dat
de predatoren zich zo optimaal mogelijk zullen gedragen: ze zullen die prooi grijpen
die hun reproductie zo veel mogelijk zal verhogen. Door deze prooien te vergelijken
met het aanbod, kunnen we voorspellen welke prooien zich zullen voortplanten en
dus hoe de volgende generatie eruit ziet. Gedetailleerde studies aan predatoren zijn
dus zeker ook relevant voor studies aan prooien.
Dit is de aanpak die ik heb gebruikt in hoofdstuk 2, zijhet in de ongebruikelijke
situatie dat de kenmerken van elke individuele prooi niet vooraf bij de predator
bekend zijn, terwijl deze prooikenmerken wel effect hebben op de voortplanting van
de predator. Een predator kan dus niet de meest geschikte individuele prooi kiezen.
Echter, in dit hoofdstuk laat ik middels een model zien dat kenmerken die de preda-
tiesnelheid van een predator negatief beinvloeden toch kunnen evolueren, zelfs als
hier kosten aan verbonden zijn voor de prooi. Dit komt doordat eventuele ruimte-
lijke verschillen in prooikenmerken de predatiesnelheid lokaal kunnen verminderen
door hun negatieve effect op de predator of omdat de predator dit soort gebieden
mijdt. De overleving van dit soort prooien is dan dus groter in deze gebieden, en het
beschermende kenmerk kan toenemen in volgende generaties. Dit een voorbeeld van
groepsselectie, een in het recente verleden verketterde gedachtegang die echter wel
degelijk realiteitswaarde kan hebben.
Box 3 (na hoofdstuk 8) voegt nog wat meer toe aan dit antwoord van hoofdstuk 2
(dat in principe elk kenmerk dat de predatiesnelheid van een predator verminderd,
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niet probleemloos en de interpretatie is dus beperkt. Maar het algemene beeld van dit
experiment was dat in elk van de drie soorten schelpdieren die werden blootgesteld
aan krabben, de expressie van juist die kenmerken die over het algemeen als anti-pre-
datie kenmerken worden geinterpreteerd, toenam in de individuen die blootgesteld
werden aan krabben. Soorten met sterke schelpkleppen die zich normaliter niet zo
diep ingraven veranderden van schelpvorm en schelpdikte; soorten met zwakke klep-
pen die zich normaliter diep ingraven groeven zich nog dieper in. Oftewel: bij bloot-
stelling aan verhoogd predatierisico specialiseren soorten zich nog sterker in hun
reeds gespecialiseerd anti-predatiekenmerk, in plaats van iets nieuws toe te voegen
aan hun verdediging. Als dit een algemeen resultaat is, is het een stukje makkelijker
om te voorspellen welke kenmerken zich zullen ontwikkelen als anti-predatieken-
merk. Het is namelijk goed voorstelbaar dat kenmerken die een secundaire rol als
anti-predatiekenmerk hebben, snel worden opgepikt door natuurlijke selectie om
deze rol in versterkte mate te vervullen. Dit is ook begrijpelijk vanuit een kosten-
baten oogpunt: in een individu met allerlei volledig geintegreerde kenmerken is het
waarschijnlijk minder kostbaar om een bestaand kenmerk in verhoogde mate te ont-
wikkelen dan om een nieuw kenmerk tot expressie te brengen en deze ook weer goed
te integreren.
(3) Besrijpen we de mqte van expressie van deze antí-predatie kenmerken?
Deze vraag gaat over de ecologie van anti-predatie kenmerken: welke factoren bein-
vloeden de expressie, direct of indirect? E,en voor de hand liggend antwoord is dat
het predatierisico de expressie zal beinvloeden en dit is in meerdere hoofdstukken
terug te vinden. Echter, of meer of minder risico zich vertalen in meer of minder
expressie, kan niet direct worden afgeleid uit mijn resultaten, omdat ik zulke experi-
menten niet heb verricht. Een zekere kwantitatieve gevoeligheid voor predatierisico
kan echter worden afgeleid uit een niet opgenomen experiment. Grote Nonnetjes
leken zich minder diep in te graven in aanwezigheid van ongevaarlijke kleine krabben
dan in aanwezigheid van gevaarlijke grote krabben. Kleine Nonnetjes groeven zich
altijd diep in, ongeacht de grootte van de krab: beide zijn voor hen uiterst gevaarlijk.
Hieruit zou kunnen worden afgeleid dat grote Nonnetjes zich niet diep ingroeven in
aanwezigheid van kleine krabben omdat ze een verminderd risico liepen ten opzichte
van kleine Nonnetjes.
De resultaten van hoofdstuk 3 en 4 laten zien dat andere factoren (ook) de
expressie van anti-predatie kenmerken zoals ingraafdiepte beinvloeden. In aanwezig-
heid van meer voedsel nam ingraafdiepte af, zelfs als tegelijkertijd een krab aanwezig
was. Een verlaagde energiereserve leidde ook tot een kleinere ingraafdiepte, zelfs in
aanwezigheid van een krab. Deze veranderingen zijn in overeenstemming met de
zienswijze dat ingraafdiepte een afueging is tussen voedselopname en bescherming
tegen predatie, met als uiteindeli jke doel om de reproductie te verhogen. In dat geval
zou een verlaging of verhoging van predatierisico ook in een verlaging of verhoging
van anti-predatie kenmerken kunnen leiden.
Deze resultaten laten ook zien dat ingraafdiepte een complex kenmerk is en
aÍhankeli jk is van tenminste drie factoren, maar waarschi inl i ik van nog veel meer.
Het l i jkt dus vri j  onreal ist isch om exacte, kwanti tat ieve voorspel l ingen voor ingraaf-
diepte te doen voor een bepaalde (verandering in een) situatie, zeker als deze waarde
weer in nieuwe modellcn moet worden opgenomen. Dit l i jkt bewaarheid te worden
in hoofdstuk 6, waar gemanipuleerde verschi l len in vogeldichtheid in overigens
onveranderde habitats niet het verwachte verschi l  in morfologie en ingraafdiepte l ie-
ten zien in drie verschi l lende schelpdiersoorten.
Echter, in hoofdstuk 4 laat ik zicn dat kwanti tat ieve veranderingen in ingraaf-
diepte als anti-predatie kenmerk wel gebruikt kunnen worden om algemene ecologi-
sche theorieen te testen. En het experiment met de veranderde energiereserves gaf.
ondanks de verwachte en waargenomen complexiteit ,  ook een geschikt en eenvoudi-
ger alternatief voor de waargenomen relat ie tussen infectie met parasieten en ver-
minderde ingraafdiepte van het Nonnetjc. Dezc relat ie wordt vaak geinterpreteerd
als bewijs voor de opzettel i jke en reproductieverhogende manipulat ie van de gast-
heer door de parasiet. Maar in hoofdstuk 7 laten we zien hoe de verminderde ener-
giereserves (door het verhongeringseffect dat de parasiet heeft) in combinatie met
het 'asset-protection principle'  (getest en bevestigd in hoofdstuk 4) een kwanti tat ieve
verklaring biedt voor deze relat ie. Omdat parasieten per definit ie energie van de gas-
theer afnemen, is zo'n effect onvermijdel i jk en zou dus niet als aangepast parasieten-
gedrag moeten worden geinterpreteercl.  In overeenstemming hiermee is dat het
eÍfect van de parasiet niet zo groot is als verwacht zou worden als de parasiet de kans
op doorgave aan de eindgastheer (vogels) maximaal wi l  laten zi jn.
De vergel i jking van anti-predatie kenmerken niet binnen maar tussen populat ies
gaf onverwachte resultaten. Nonnetjes van Nederlandse ondiepe wateren reageerden
ook op vogels door zich dieper in te graven, en Noorse Nonnetjes reageerden op
dezelfde manier ook op krabben, ondanks dat deze predatoren niet voorkomen in
deze habitats. Behalve als de uitwissel ing van genen tussen deze populat ies en popu-
lat ies waar deze predatoren wel voorkomen groot genoeg is om de effecten van selec-
t ie tegen plast ici teit  tegen te gaan, moet de selectie tegen plast ici teit  die nooit
gebruikt wordt wel klein zi jn. Dit betekent dat de kosten van het hebben van het ver-
mogen to t  p las t ic i te i t  k le in  moeten z i jn .  Tot  nu toe is  het  moei l i j k  geb leken deze
kosten te meten, en het vergel i jken van populat ies zou kunnen helpen om een schat-
t ing te maken voor deze kosten. Het betekent ook dat plast ici teit  lang aanwezig zal
bl i jven, ook als het nooit gebruikt wordt, en dat de individuen dus reeds aangepast
zi jn mocht de omgeving ooit weer predatoren huisvesten. Als dit  ook opgaat voor
andere plast ische kenmerken, betekent dit  dat populat ies met plast ici teit  weinig zul-
len veranderen in aantal len of kenmerken, zelfs als de omgeving wel veel verandert.
De resultater
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De resultaten van dit proefschrift kunnen in één zin worden samengevat: predatie
doet ertoe. Manipulatie van individuele blootstelling aan predatoren leidt tot veran-
deringen in gedrag en morfologie, maar met aanvullend en complicerende effecten
van andere factoren zoals voedselbeschikbaarheid en interne energiereser,/es.
Kwalitatieve veranderingen in ingraafdiepte kunnen begrepen worden vanuit een
optimalisatie-optiek, waarbij voedselopname wordt afgewogen tegen bescherming
tegen predatie, met als doel zoveel mogelijk te reproduceren. Echter, kwantitatieve
voorspellingen zijn moeilijk te doen. Experimenten in het laboratorium en het veld
lieten allerlei effecten van predatie zien, maar dit contrasteert met de afivezigheid
van zulke effecten in een vergelijking in het veld tussen gebieden met hoge of lage
predatierisico's. Het is dus moeilijk om de resultaten van labexperimenten rechttoe-
rechtaan naar het veld te vertalen. Welke specifieke kenmerken zich zullen ontwik-
kelen tot anti-predatiekenmerk in de loop van de evolutie kan worden aangegeven
door de specifieke manier waarop predatoren hun prooien selecteren. Elk kenmerk
dat de voedselopname van een predator verhinderd (hetzij door een verminderde
voorkeur bij de predator hetzij door predatie onmogelijk te maken, en door kenmer-
ken die voor of na de dood van de prooi hun effect hebben) kan als anti-predatie
kenmerk werken, en afhankelijk van de specifieke situatie kan er selectie zijn voor
elk van deze kenmerken.
